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Eläinten persoonallisuustutkimus on herättänyt tutkijoiden huomion viime vuosina. Etenkin 
yksilöiden välisten persoonallisuuserojen ymmärtäminen, sekä persoonallisuuseroja populaa-
tioissa aiheuttavat mekanismit ovat olleet erityisen mielenkiinnon kohteena. Persoonallisuutta 
tarkastellaan usein fenotyyppisenä ominaisuutena, mutta myös evolutiivisia selityksiä per-
soonallisuudelle on esitetty ja persoonallisten piirteiden periytyvyyttä on tutkittu. Persoonalli-
suudella tarkoitetaan yksilöiden ajasta sekä tilanteesta riippumatonta käyttäytymisen toistet-
tavuutta. Populaatiotasolla tämä ilmenee niin kutsuttuina käyttäytymissyndroomina, yksilöi-
den käyttäytyessä säännönmukaisesti suhteessa toisiin saman populaation yksilöihin. 
Valintaa aiheuttavien tekijöiden on osoitettu olevan merkittävässä roolissa yksilöiden vä-
listen persoonallisuuserojen taustalla. Esimerkiksi eri populaatioihin kohdistuva valintapaine 
ei välttämättä ole samanlainen, mikä voi synnyttää eroja käyttäytymisessä sekä persoonalli-
suudessa. Saalistus ja loisinta aiheuttavat todistetusti yksilöille huomattavia kustannuksia, ja 
niiden merkitys myös persoonallisuuserojen taustalla on herättänyt kiinnostusta. 
Tässä tutkimuksessa tarkastelen loisinnan ja saalistuksen yhteyttä mudun (Phoxinus pho-
xinus) persoonallisuuteen tekemällä kahden populaation vertailututkimuksen. Tarkastelen 
mutujen käyttäytymisestä rohkeutta ja aktiivisuutta ajan sekä koetilanteen muuttuessa. Osoi-
tan persoonallisuus –ilmiön mudun käyttäytymisestä sekä eron käyttäytymissyndroomissa 
mutupopulaatioiden välillä. Vertaan tuloksiani evolutiiviseen persoonallisuusteoriaan, joka 
ennustaa kuinka loisinnan ja saalistuksen tulisi muuttaa eläinten käyttäytymistä. Tutkimukse-
ni antaa viitteitä siitä, että loisinnalla ja saalistuksella olisi merkitystä eläinten persoonalli-
suuden evoluutiossa, vaikka kaikki tutkimukseni tulokset eivät suoranaisesti tue persoonalli-
suusteorian ennusteita. 
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Animal personality traits have been verified in large variety of taxa. In animal populations we 
call this personality phenomenon commonly as behavioural syndromes – defined as a suite of 
correlated behaviours. Individuals show consistency in their behaviour not only over time but 
also across different functional contexts, which makes individuals behaviour repeatable. 
Personalities have been explored through numerous behavioural traits such as boldness, 
activity and aggressiveness. Recent research interests have concentrated on mechanisms 
causing personality differences among individuals, and the evolutionary perspective to 
animal personalities has also attracted attention. The animal personality phenomenon is 
commonly thought to be important in the whole animal kingdom. 
In most species, personality traits are heritable and linked to fitness. Since different agents 
in the environment are causing fluctuating costs to individuals, natural selection should also 
shape animal personalities. Parasitism and predation are known to induce mortality and 
fitness costs. If parasitism and predation cause differences in selection pressures, the potential 
of these agents in bringing out differences in animal personalities also is remarkable. 
In this study, I firstly demonstrate that Eurasian minnow (Phoxinus phoxinus) show 
personalities as individuals are consistent in their boldness and activity. By comparing two 
populations of minnows I point out them to differ in behavioural syndromes. I measure my 
results against one theoretical framework of animal personalities, which observes also the 
costs of parasitism and predation. Provided that all the results are not compatible with these 
hypotheses, this study suggests that both parasitism and predation are major agents in the 
evolution of animal personalities.  
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1 JOHDANTO 
 
Persoonallisuus yhtenä tekijänä määrittää meitä ihmisiä yksilöinä. Persoonallisuus, luon-
teemme, erottaa meidät muista lajitovereistamme ollen myös oleellinen tekijä kuvaillessam-
me inhimillisiä eroja toistemme välillä. Luonteeseemme vaikuttavat niin geneettiset tekijät 
kuin omakohtaiset kokemuksemme ympäröivän maailmamme aistiärsykkeistä, ja usein per-
soonallisuus nähdään fenotyypille ominaisena käyttäytymismuotona (Pervin & John 1999, 
Sih et al. 2004). Persoonallisuus ei kuitenkaan ole vain ihmisille ja muille hermorakenteeltaan 
pidemmälle kehittyneille eläinlajeille tyypillinen ominaisuus (Bell 2007a). Tutkimus on kiis-
tatta osoittanut persoonallisuus –ilmiön useilla eläinlajeilla, ja lisäksi lajien eroavan toisistaan 
varsin selvästi persoonallisuutensa perusteella (mm. Gosling 2001, Bell 2007b). 
Eläinten käyttäytyminen on hyvin sidonnaista elinympäristön vallitseviin olosuhteisiin 
(Sih et al. 2004). Käyttäytyminen nähdään ekologisessa ja evolutiivisessa tarkastelussa jous-
tavana ominaisuutena, sillä siihen vaikuttavat useat, sekä yksilöstä että ympäristöstä riippuvat 
muuttujat. Tällaisia ovat muun muassa fyysinen kunto, sukupuoli, muiden saman – ja eri lajin 
yksilöiden käyttäytyminen sekä elinympäristön muutokset (Sih et al. 2004, Bergmüller 2010). 
Vaikka samassa populaatiossa elävien yksilöiden ikä, sukupuoli ja fyysiset tekijät täsmäisi-
vät, havaitaan silti eroavaisuuksia yksilöiden välillä tarkasteltaessa niiden käyttäytymistä. 
Juuri näitä eroja kutsutaan yleisesti persoonallisuudeksi (mm. Sih et al. 2012). 
Persoonallisuus –ilmiö voi ensi silmäykseltä vaikuttaa järjettömältä. Mikäli yksilön käyt-
täytyminen todella on johdonmukaista ja toistettavaa, ja yksilö käyttäytyy kaikissa tilanteissa 
esimerkiksi hyvin rohkeasti, voisi tämän olettaa tulevan myös ennen pitkää syödyksi saalista-
jan toimesta. Ihanteellisessa maailmassa mikään ei rajoittaisi eläinten käyttäytymistä, vaan 
eläimet käyttäytyisivät kussakin tilanteessa aina optimaalisimmalla tavalla (Bell 2007b). Tä-
mä tarkoittaisi sitä, että yksilöt muuttaisivat käyttäytymistään radikaalisti saalistajan läsnä 
ollessa. Tutkimustulokset kuitenkin osoittavat, etteivät yksilöt todellisuudessa muuta käyttäy-
tymistään tilanteiden välillä niin paljoa, kuin usein olisi tarpeen. Eläinten käyttäytyminen ei 
siten ehkä olekaan niin joustava ominaisuus kuin aikaisemmin on luultu, koska persoonalli-
suus rajoittaa yksilöiden käyttäytymisen joustavuutta (Sih et al. 2004). 
Luonnonvalinta suosii yksilöitä, joiden ominaisuudet sopivat mahdollisimman hyvin val-
litseviin olosuhteisiin. Vastaavasti populaatioista karsiutuvat ne yksilöt, jotka ovat vähiten 
kelpoisia selviytymään sen hetkisissä olosuhteissa (Bell 2007a). Erilaisten persoonallisuuksi-
en selittäminen on evolutiivinen hankalaa, sillä luonnonvalinnan kautta epäkelpoisten per-
soonallisuuspiirteiden olettaisi häviävän. Populaatiot kuitenkin koostuvat erilaisista per-
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soonista ja sen kaikki yksilöt eivät vastaa täydellisesti elinympäristön vaatimuksia (Dinge-
manse et al. 2004). Luonnonvalinta ei ehdi poistaa populaation yksilöistä kaikkia huonosti 
sopivia ominaisuuksia, sillä myös elinympäristöt ovat alati muutoksen alla. Evolutiivisia seli-
tyksiä persoonallisuuserojen säilymiselle ja syntymiselle populaatioissa on pyritty löytämään 
(esimerkiksi Wolf et al. 2007), joskin kattavan evolutiivisen selityksen antaminen on erityi-
sen vaikeaa ja teoriat herättävät myös vastustusta (vertaa Luttbeg & Sih 2010). 
Hiljattain myös loisinnan osuus valintaa aiheuttavana tekijänä on saanut huomioita per-
soonallisuuden evolutiivisessa tutkimuksessa (mm. Barber & Dingemanse 2010). Loisinnan - 
ja saalistuksen vaikutusten perusteella esitetty evolutiivinen malli antaa selityksen persoonal-
lisuuserojen syntymiselle populaatioissa ja lisäksi selittää, kuinka ne voivat säilyä pitkälläkin 
aikavälillä (ks. Kortet et al. 2010). Loisten suoria vaikutuksia eläinten käyttäytymiseen sekä 
loisen suoranaista isäntäeläimen manipulointia on tutkittu runsaasti (mm. Poulin et al. 2005). 
Kuitenkin loisten roolia eläinten persoonallisuuteen valintaa aiheuttavana tekijänä on kokeel-
lisesti tutkittu hyvin vähän. Eläimille tiedetään kehittyneen runsas joukko erilaisia mekanis-
meja suojautua sekä loisinnalta että saalistukselta. Perehdyn tässä tutkielmassa siihen, voisi-
vatko nämä tekijät aiheuttaa myös persoonallisuuseroja eläinten välille. 
Tarkastelen pro gradu -tutkielmassani persoonallisuuden evoluutioon vaikuttavia tekijöitä 
mudulla (Phoxinus phoxinus). Tutkimuksessani havainnoin yksilöiden käyttäytymisen joh-
donmukaisuutta toistokokeiden avulla eri aikoina ja eri tilanteissa. Tutkin kokeellisesti Kortet 
et al. (2010) esittämää teoriaa eläinten persoonallisuudesta kahdessa taustaltaan hyvin erilai-
sessa mutupopulaatiossa. Elinympäristöjen eroista johtuen vertailtaviin populaatioihin on 
todennäköisesti kohdistunut myös hyvin erilaiset valintapaineet. Siitä syystä populaatioiden 
välisiä käyttäytymiseroja on mahdollista selittää fenotyypin eroavaisuuksien lisäksi myös 
genotyyppisillä eroavaisuuksilla. Vertailututkimuksella saadaan viitteitä loisinnan ja saalis-
tuksen todellisista vaikutuksista eläinten persoonallisuuden evoluutiossa. 
 
2 TEORIA TUTKIMUKSEN TAUSTALLA 
 
2.1 Eläinten persoonallisuus 
 
Eläinten persoonallisuus ilmenee johdonmukaisina käyttäytymiseroina toisiin populaation 
yksilöihin verrattuna. Persoonallisuus määritellään usein käyttäytymiseksi, joka vaihtelee 
yksilöiden välillä, mutta yksilö itsessään käyttäytyy säännöllisesti niin ajasta, kuin paikasta ja 
tilanteestakin riippumatta (Stamps & Groothuis 2010, Kortet et al. 2010). Eläinpopulaatioissa 
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on näin ollen luonteeltaan erilaisia yksilöitä (Gosling 2001). Tämä tarkoittaa, että yksilöiden 
käyttäytyminen on joissakin määrin ennustettavaa ja lajitoverien voidaan odottaa käyttäyty-
vän toisiinsa nähden tietyllä tavalla. Yksilöiden käyttäytymistä tarkastellaan tiettyjen käyttäy-
tymispiirteiden perusteella. Yleisesti tutkittuja käyttäytymisen piirteitä eläinten persoonalli-
suustutkimuksessa ovat olleet rohkeus (esimerkiksi uhkaan reagointi), aktiivisuus, uuteen 
ympäristöön tutustuminen sekä sosiaalisuus (mm. Réale et al. 2007, Koprivnikar et al. 2012). 
Termillä käyttäytymissyndrooma tarkoitetaan populaatiotasolla ilmenevää persoonallisuut-
ta (Sih et al. 2004, Dall et al. 2004). Käyttäytymissyndroomia tarkastellaan usein edellä mai-
nittujen viiden käyttäytymispiirteen kautta. Populaatiossa jokin eläinyksilö voi olla verrattain 
varovainen ja passiivinen, ”pelaten varman päälle” ja reagoiden nopeasti ympäristön ärsyk-
keisiin. Tämän yksilön lajitoveri sitä vastoin saattaa olla johdonmukaisesti rohkea ja aktiivi-
nen kaikissa tilanteissa, vaikka saalistava peto olisi läsnä (Bell 2007a). Koko populaatiota 
tarkasteltaessa yksilöt sijoittuvat näiden ääripäiden väliin, ja esimerkiksi populaation aktiivi-
suuden osalta puhutaan aktiivisuuden käyttäytymissyndroomasta, kunhan yksilöt vain säilyt-
tävät erot toisiinsa nähden. 
Persoonallisuuden voi yksinkertaisesti ajatella ilmenevän kahdella tavalla (Koprivnikar et 
al. 2012). Ensimmäiseksi: kun käyttäytyminen on pysyvää ajallisesti ja pysyvää myös tilan-
teiden muuttuessa, käyttäytymisestä tulee säännöllistä ja toistuvaa (Briffa et al. 2008). Toi-
seksi: voimme osoittaa joidenkin käyttäytymispiirteiden olevan toisistaan riippuvaisia, vaikka 
ne eivät muutoin näyttäisikään liittyvän toisiinsa. Esimerkiksi koiraiden välisen aggressiivi-
suuden ja aktiivisuuden uudessa ympäristössä on osoitettu olevan toisiinsa kytkettyjä piirteitä 
(Kortet & Hedrick 2007). Persoonallisuus voidaan siten kokeellisesti osoittaa yksilön toistu-
vasti johdonmukaisena käyttäytymisenä muihin populaation yksilöihin verrattuna, ja / tai 
käyttäytymissyndroomana, kun eri käyttäytymispiirteiden välillä havaitaan korrelaatio popu-
laation sisällä. 
Säännönmukaiset yksilöiden väliset käyttäytymiserot voivat olla seurausta useasta eri teki-
jästä. Persoonallisuus katsotaan tyypillisesti fenotyypin ominaisuudeksi, jolloin yksilön luon-
teeseen vaikuttavat niin geneettiset tekijät kuin yksilön kokemuksetkin (Sih et al. 2004). Per-
soonallisuutena havaittavat yksilöiden väliset erot voivat olla seurausta myös yksilöiden ”ti-
lan” (engl. state) välisistä eroista (Dall et al. 2004, Luttbeg & Sih 2010). Yksilön tilalla tar-
koitetaan esimerkiksi ikään, kokoon tai sukupuoleen sidottuja käyttäytymiseroja. Erot voivat 
ilmetä myös hormonaalisen toiminnan tasoerojen kautta tai yksilöiden erilaisen ravitsemusti-
lanteen vuoksi. Hormonaalisen toiminnan tiedetään ohjaavan yksilön käyttäytymistä (Kool-
haas et al. 1999). Esimerkiksi jälkeläisistä huolehtimiseen ja reviirin puolustukseen liittyvän 
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kohonneen aggressiivisuuden on osoitettu olevan seurausta testosteronitason nousemisesta 
(Wingfield et al.1990). Samoin nälkäiset yksilöt ottavat enemmän riskejä saadakseen ravintoa 
verrattuna kylläisiin yksilöihin (Rands et al. 2003). Myös yksilön kehitysvaiheen ja kehitys-
nopeuden on osoitettu vaikuttavan käyttäytymiseen (mm. Niemelä et al. 2012). Yksilöiden 
väliltä on mahdollista mitata toistuvia käyttäytymiseroja, mutta erot voivat hävitä, kun yksi-
löiden tila on jälleen sama. Persoonallisuuden määritelmän raja on tässä kohtaa häilyvä ja 
tutkijat ovat eri mieltä siitä, mikä määritellään persoonallisuudeksi. Säännölliset käyttäyty-
miserot, jotka säilyvät silloinkin kun yksilöiden tila on sama, ovat varmuudella persoonalli-
suuseroja (Bergmüller 2010), mutta käyttäytymissyndrooman määritelmä täyttyy yleisesti 
hyväksytysti silloin, kun yksilön käyttäytyminen on toistettavaa ajasta tai tilanteesta riippu-
matta (Sih et al. 2004). Siksi erilaisista tekijöistä aiheutuvia käyttäytymissyndroomia tarkas-
tellaankin usein erillisinä ilmiöinä. Evolutiivisessa tarkastelussa keskitytään useimmiten pit-
källä aikajaksolla populaatioihin kehittyneiden genotyyppisten persoonallisuuserojen tarkas-
teluun, mutta fenotyyppisen persoonallisuuden osoittamiseen riittävät yksilön tilaan sidon-
naisten tekijöiden aiheuttamat toistuvat käyttäytymiserot. Esimerkiksi Luttbeg & Sih (2010) 
puhuvat tilaan sidonnaisista persoonallisuuseroista ”adaptiivisina käyttäytymissyndroomina”. 
 
2.2 Saalistus, loisinta ja eläinten persoonallisuus 
 
Saalistus aiheuttaa merkittävän valintapaineen luonnonpopulaatioissa. Saalistuksen ajatellaan 
yleisesti olevan merkittävin kuolleisuutta aiheuttava tekijä rohkeilla ja riskejä ottavilla yksi-
löillä (mm. Smith & Blumstein 2008) ja sen merkitys persoonallisten piirteiden muodostumi-
selle on osoitettu myös kokeellisesti (Bell & Sih 2007). Valintaa ei tapahdu pelkästään yksi-
löiden kuolleisuuden muodossa, sillä saalistaja itsessään on saaliseläimelle suuri pelote, joka 
heikentää yksilön resurssien käyttömahdollisuuksia pelkällä läsnäolollaan (Stamps 2007). 
Sen lisäksi, että yksilöihin eri tavalla kohdistuva saalistuspaine aiheuttaa eroja yksilöiden 
välille jo niiden elinaikana, on saalistuksen osoitettu aiheuttavan myös perinnöllistä muunte-
lua (Dingemanse et al. 2009). Tästä syystä saalistusta on esitetty yhdeksi selitykseksi, joka 
säilyttää persoonallisuuseroja populaatioissa (Stamps 2007). Toisaalta erot yksilöiden per-
soonallisuudessa vaikuttavat myös niiden alttiuteen päätyä saaliiksi (Sih et al. 2004). Esimer-
kiksi kirjolohella (Oncorhynchus mykiss) on osoitettu suurikokoisten, rohkeiden ja nopeasti 
kasvavien yksilöiden päätyvän yleisemmin kalastajien saaliiksi (Biro & Post 2008). 
Loisten vaikutuksia eläinten persoonallisuuteen on vasta viime vuosina alettu tutkia laa-
jemmin (mm. Barber & Dingemanse 2010, Koprivnikar et al. 2012). Loisinta voi vaikuttaa 
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eläinten käyttäytymiseen usealla tavalla. Se voi esimerkiksi heikentää yksilön aistinelinten 
toimintaa tai liikkumiskykyä, vaikuttaa kehon säätelyjärjestelmään ja hormonaaliseen toimin-
taan, ja siten alentaa yksilön kelpoisuutta (Barber & Wright 2006). Yksilön käyttäytymisen 
muutos voi olla seurausta esimerkiksi loisen isäntään erittämistä yhdisteistä (esimerkiksi 
hormoneista), loisen aiheuttamasta taudista, tai yksilö voi kompensoida loisen aiheuttamaa 
energiavajetta esimerkiksi tehostamalla omaa ravinnonsaantiaan (Poulin 2010). 
Loisten elinkierto on usein monivaiheinen, sisältäen useita isäntäeläimiä, jotka vaihtuvat 
elinkierron mukana (mm. Karvonen et al. 2012). Manipulaatioteorian mukaan loiset tarkoi-
tuksenmukaisesti muuttavat isäntänsä käyttäytymistä edesauttamaan omaa elinkiertoaan (mm. 
Barber et al. 2000). Jos loisinta esimerkiksi vaikuttaa isännän rohkeuteen ja riskinottokykyyn, 
se voi tulla alttiimmaksi saalistukselle (Seppälä & Jokela 2008), mikä puolestaan edesauttaa 
sen siirtymistä seuraavaan isäntään (Barber & Wright 2006). Manipulaation kautta yksilön 
käyttäytyminen ja siten persoonallisuus voivat muuttua loisinnan vaikutuksesta. 
On hankalaa osoittaa, että fenotyypin persoonallisuusmuutokset olisivat seurausta vain 
yhdestä yksilöön vaikuttavasta muuttujasta. Persoonallisuustutkimuksessa huomionarvoisia 
ovat erityisesti loisinnan vaikutukset yksilöiden kelpoisuuteen ja sen myötä yksilöön kohdis-
tuvaan valintapaineeseen, jolloin tarkastellaan perinnöllisiä persoonallisuuseroja. Loisinnasta 
aiheutuvia yksilöön kohdistuvia vaikutuksia on verrattu saalistuksen aiheuttamiin kustannuk-
siin (Raffel et al. 2008). Siten niiden avulla voidaan antaa myös evolutiivinen selitys, kuinka 
persoonalliset erot voivat säilyä populaatioissa (Kortet et al. 2010). Loisinta aiheuttaa erisuu-
ruiset kulut eri tavalla käyttäytyviin yksilöihin; siten se myös altistaa yksilöt erisuuruiselle 
valintapaineelle. Loisinnalla on tämän takia hyvin merkittävä rooli eläinten persoonallisuuden 
evoluutiossa, aivan kuten muillakin kelpoisuuteen sidonnaisilla tekijöillä (Barber & Dinge-
manse 2010, Kortet et al. 2010). 
Kortet et al. (2010) ennustavat loisinnan ja saalistuksen vaikutuksia persoonallisuuteen. 
Ennuste perustuu loisinnasta ja saalistuksesta yksilölle aiheutuviin kustannuksiin, sekä yksi-
lön persoonallisen käytöksen kautta syntyvään kompensaatioon näiden kustannusten pienen-
tämiseksi. He esittävät kaksi mahdollista evolutiivista mallia riippuen siitä, pystyykö yksilö 
persoonallisella käytöksellään kompensoimaan loisinnan ja saalistuksen kustannuksia vai ei. 
He ennustavat käyttäytymisen toistettavuuden sekä rohkeuden ja aktiivisuuden muutoksia, 
jotka seuraavat loisinnasta ja saalistuksesta aiheutuvasta valintapaineesta. Ennustettavat per-
soonallisuuspiirteet ovat lisäksi sidottuja yksilön tuottavuuteen kuten kasvuun ja lisääntymi-
seen (Personality traits associated with productivity, PAPs). Ensimmäisessä mallissa (a) yksi-
lölle aiheutuu kustannuksia sekä loisinnasta että saalistuksesta (kuva 1). Yksilö on sitä roh-
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keampi ja aktiivisempi, mitä pienempiä kustannukset ovat. Yksilön käyttäytymisen toistetta-
vuus sen sijaan paranee kustannusten kasvaessa. Toinen malli (b) huomioi persoonallisuus-
piirteiden kompensaation loisinnan kustannuksiin (kuva 2). Mitä enemmän tuottavuuteen 
sidonnaisia persoonallisuuspiirteitä on, sitä suuremmaksi kyky vastustaa loisinnan painetta 
kasvaa. Samalla loisinnasta koituvat kustannukset pienenevät. Tällöin esimerkiksi rohkea 
käyttäytyminen voi johtaa tehokkaampaan ravinnonottoon, jota kautta yksilö saa paremman 
immuunipuolustuksen, vähentäen samalla loisinnan kustannuksia. Malli (b) ennustaakin ak-
tiivisuuden ja rohkeuden kasvavan kompensaation mukana. Toisin sanoen persoonallisuus-
piirteet (PAPs) alentavat loisinnan kustannuksia positiivisen takaisinkytkentä mekanismin 
kautta. Kompensaation kasvaessa myös toistettavuus kasvaa, ollen kuitenkin edelleen suurin-
ta silloin, kun kustannukset ovat suurimmat. 
 
 
 
Kuva 1. Malli (a) loisinnan ja saalistuksen vaikutuksista persoonallisuuteen (alkuperäinen 
kuva Kortet et al. 2010). Suuri ympyrän halkaisija kuvaa korkeampaa toistettavuutta ja tum-
mempi väri rohkeampaa ja aktiivisempaa käyttäytymistä. Mallissa (a) persoonallisuudella ei 
kompensoida loisinnan ja saalistuksen kustannuksia, joten aktiivisuus ja rohkeus ovat kor-
keimpia kustannusten ollessa pieniä. Toistettavuus puolestaan kasvaa kustannusten myötä. 
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Kuva 2. Malli (b) loisinnan ja saalistuksen vaikutuksista persoonallisuuteen (alkuperäinen 
kuva Kortet et al. 2010). Suuri ympyrän halkaisija kuvaa korkeampaa toistettavuutta ja tum-
mempi väri rohkeampaa ja aktiivisempaa käyttäytymistä. Mallissa (b) persoonallisuudella 
(PAPs) kompensoidaan loisinnan kuluja. Rohkeus ja aktiivisuus sekä käyttäytymisen toistet-
tavuus kasvavat kompensaation myötä. 
 
3 TUTKIMUKSEN TAVOITTEET JA HYPOTEESIT 
 
Tämän tutkimuksen ensimmäisenä (1) tavoitteena on selvittää, voidaanko muduilla sanoa 
olevan persoonallisuus? Persoonallisuuspiirteiden ja käyttäytymissyndroomien esiintymistä 
tutkitaan analysoimalla yksilöiden käyttäytymistä eri aikoina ja eri tilanteissa, sekä etsimällä 
korrelaatioita eri käyttäytymispiirteiden väliltä. Perustuen alati laajenevaan tutkimusaineis-
toon eläinten persoonallisuudesta myös kalojen osalta (ks. Conrad et al. 2011), ensimmäinen 
hypoteesini on, että myös muduilta löytyy persoonallisuus, mikä ilmenee käyttäytymisen tois-
tettavuutena ja yksilöiden säännönmukaisena käyttäytymisenä toisiin populaation yksilöihin 
nähden. 
Tutkimus suoritetaan vertailututkimuksena saalistuspaineeltaan ja loisfaunaltaan eroavien 
populaatioiden välillä (ks. luku 4). Tutkimuksen toisena (2) tavoitteena on selvittää, onko 
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populaatioiden välillä eroja yksilöiden persoonallisuudessa ja missä määrin toisistaan poik-
keavat valintapaineet ovat niitä aiheuttaneet? Luonnonvalinnan kautta yksilöt ja siten myös 
populaatiot muuttuvat paremmin elinympäristöjensä valintapaineita vastaaviksi. Tämän tut-
kimuksen populaatiot eroavat oletettavasti yksilöihin kohdistuvassa valintapaineessa nimen-
omaan loisinnan ja saalistuksen suhteen. Kortet et al. (2010) tekemien ennusteiden perusteel-
la toisena hypoteesinani on, että populaatiot eroavat persoonallisuudeltaan, ja Kuusojalla mu-
dut ovat rohkeampia ja aktiivisempia. Odotan loisinnan ja saalistuspaineen lisäävän myös 
käyttäytymisen toistettavuutta, ja kolmas hypoteesini on, että se näkyy Kuusojan yksilöiden 
parempana käyttäytymisen toistettavuutena, Kolvananuuroon verrattaessa. 
Tutkimuksen kolmantena (3) tavoitteena on saada viitteitä Diplostomum phoxini –loisen 
mahdollisista vaikutuksista mutujen käyttäytymiseen ja persoonallisuuteen. Tarkastelen tässä 
tutkimuksessa erityisesti löytyykö Kuusojan mutujen D. phoxini –loismäärän sekä käyttäyty-
misen väliltä korrelaatioita. Korrelaatio voisi viitata loisen olevan merkittävä tekijä yksilön 
käyttäytymisen muovaajana, koska loismäärät Kuusojan kaloilla ovat huomattavia (liite 1) ja 
yksilöt eroavat toisistaan loisten lukumäärässä. Neljäntenä hypoteesinani on, että D. phoxini –
loisinta vaikuttaa yksilöiden käyttäytymiseen, mikä näkyy eroina Kuusojan yksilöiden välillä. 
 
4 AINEISTO JA MENETELMÄT 
 
4.1 Mutu ja Diplostomum phoxini –loinen 
 
Mutu on pienikokoinen särkikalojen heimoon kuuluva laji, jota tavataan pohjoisempana kuin 
mitään muita saman heimon lajeja (Koli 1990). Mutu on tyypillisesti noin neljästä seitsemään 
senttimetriä pitkä. Suomessa mutu esiintyy verraten yleisenä koko maassa aina etelärannik-
koa myöten, pääesiintymisalueen painottuessa kuitenkin pohjoiseen. Kuten muutkin särkika-
lat, myös mutu on herkkä happamoitumiselle. Lisääntyminen alkaa häiriintyä, kun veden pH 
laskee alle 5,5:n (Koli 1990). Ilmeisesti tästä syystä mutujen esiintyminen myös Pohjois-
Karjalassa painottuu puhtaisiin virtavesiin. 
Mutu on tyypillinen matalien vesien parvikala. Elinympäristössään se suosii sora- ja kivi-
pohjaisia alueita, joita se myös käyttää kutupaikkoinaan (Koli 1990). Mutuyksilöt kutevat 
useita kertoja lisääntymiskauden aikana. Kutu tapahtuu parvissa toukokuun ja heinäkuun vä-
lisenä ajanjaksona, jolloin mutunaaraiden on havaittu laskeneen jopa neljä mätierää (Mills & 
Eloranta 1985). Poikaset kuoriutuvat 12–14 vuorokauden kuluttua hedelmöityksestä, joskin 
lämpötilalla on kehitysnopeuteen suuri vaikutus; lämpimässä vedessä poikaset voivat kuoriu-
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tua jopa viikossa (Koli 1990). Mudulla ei ole taloudellista merkitystä. Lajia on kuitenkin käy-
tetty koe-eläimenä kalabiologisissa kokeissa, joissa mutuja on muun muassa hyödynnetty 
kalojen kuuloaistin tutkimisessa (esimerkiksi Magurran 1989). Myös kemialliset hälytyssig-
naalit, jotka vapautuvat kalan ihosta sen haavoittuessa, havaittiin ensimmäisenä muduilla 
(Von Frisch 1938). 
Kuten kaikilla luonnonkaloilla, myös muduilla on loisia (Valtonen et al. 2012: 11). Tyypil-
lisiä loisia ovat erilaiset imumadot (Trematoda) sekä sukkulamadot (Nematoda). Tässä tutki-
muksessa oleellisin loinen on imumatoihin kuuluva, mudun aivoissa loisiva D. phoxini, josta 
ensimmäinen havainto Suomessa on tehty tutkimusalueen vesistöstä kesällä 2010 (Lai et al. 
julkaisematon aineisto). D. phoxini siirtyy mutuun toukkavaiheessa (Rees 1957). Loisen elin-
kierto on monivaiheinen, ja mutu toimii yhtenä loisen isännistä. Kun vapaasti uivat D. phoxi-
ni kerkaria –toukat vapautuvat niiden ensimmäisestä isännästä, Lymnea –suvun kotilosta, 
tunkeutuvat ne mudun tavoitettuaan sen ihon läpi ja kulkeutuvat lopulta verenkierron mukana 
aivoihin (Barber & Crompton 1997). Siellä ne kehittyvät seuraavan kehitysasteen metakerka-
ria –toukiksi. Vasta metakerkaria –toukat ovat valmiita siirtymään pääisäntään, joka on jokin 
kaloja ravintonaan käyttävä lintulaji. Linnut altistuvat loiselle syödessään infektoituneita mu-
tuja. Linnussa loinen kehittyy aikuiseksi imumadoksi ja alkaa tuottaa munia, jotka kulkeutu-
vat takaisin vesistöön linnun ulosteessa (Karvonen et al. 2012). Vedessä ne kehittyvät edel-
leen kotiloita infektoiviksi mirakiditoukiksi. 
 
4.2 Tutkimusalueet 
 
Kuusoja sekä Kolvananuuron Uuronpuro ovat pienimuotoisia virtavesiä Pohjois–Karjalassa, 
Joensuun ja Kontiolahden kuntien raja-alueella. Kuusoja saa alkunsa Kuusjärvestä laskien 
noin 12 kilometriä etelämpänä Pielisjokeen. Uuronpuro puolestaan on Kuusojaa pienempi, 
saaden alkunsa Suuresta Koirilammesta, josta vesi virtaa Kolvananuuron rotkolaakson poh-
jalla noin kolme kilometriä kaakkoon laskien Urkkalampeen. Urkkalammesta vesi laskee 
pientä Urkkalammenpuroa pitkin puolitoista kilometriä alempana Kuusojaan. Niinpä ainakin 
korkean veden aikaan Kolvananuuron ja Kuusojan mutupopulaatioiden välillä on teoreettinen 
vesiyhteys, joskin populaatiot on syytä tulkita erillisiksi. Populaatioiden välistä geenivirtaa tai 
niiden geneettisiä eroja ei ole tarkemmin tutkittu. 
Kolvananuuro on virtaamaltaan ja jokiprofiililtaan huomattavasti Kuusojaa pienempi, mi-
kä vaikuttaa myös Uuronpurossa esiintyvien kalalajien määrään. Kolvananuurolta ei ole mu-
tujen lisäksi tehty havaintoja muista kalalajeista. Kuusojalta on sähkökalastusvälinein saatu 
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mutujen lisäksi ainakin pieniä taimenia (Salmo trutta), harjuksia (Thymallus thymallus), ki-
visimppuja (Cottus gobio) ja mateita (Lota lota). Näiden lisäksi virrassa on havaittu mutujen 
ohella muita särkikaloja. Mutuja mahdollisesti saalistavista lajeista Kuusojalla esiintyy har-
vakseltaan ainakin haukea (Esox lucius) ja edellä mainittua madetta, joiden lisäksi kalastus-
kunta istuttaa joinakin vuosina Kuusojaan pyyntikokoista taimenta virkistyskalastuskäyttöön. 
Lisäksi alempana Kuusojalla sijaitsee kalanviljelylaitos, jossa kasvatetaan kirjolohia. Viljely-
laitokselta karanneita yksilöitä voi siten esiintyä harvakseltaan Kuusojalla. Tutkimusaineistoa 
kerättäessä Kuuosojalla tavattiin useita kalaravintoa käyttäviä lintuja, kuten koskeloita (Mer-
gus –suku), telkkiä (Bucephala clangula) sekä lokkien (Laridae) heimoon kuuluvia lintulaje-
ja. Kolvananuurolla aineistonkeruun yhteydessä ei tehty havaintoja edellä mainituista lintula-
jeista. 
Tutkimusalueet eroavat myös loisfaunansa perusteella. Ainoastaan Kuusojan muduilla ta-
vataan D. phoxini –imumatoa. Mahdollisesti Kolvananuurolla joen profiili on liian pieni ka-
laa ravintonaan käyttäville linnuille, mikä estäisi loisen elinkierron Uuronpurossa. Myöskään 
Lymnea –suvun kotiloiden esiintymisestä Uuronpurossa ei ole varmuutta, kun Kuusojalla 
niitä tavataan yleisesti. Siten varmaa selitystä sille, miksi D. phoxinia ei Uuronpuron muduil-
la tavata ei voida vielä antaa. Kuitenkin tutkimusalueiden erotessa toisistaan sekä loisinnasta 
että saalistuksesta aiheutuvan valintapaineen osalta, alueita vertailemalla voidaan tarkastella 
loisinnan ja saalistuksen vaikutuksia mutujen persoonallisuuteen. 
 
4.3 Aineiston kerääminen ja tutkimuksen toteutus 
 
Pro gradu –tutkielma toteutettiin kokonaisuudessaan Itä-Suomen yliopiston Joensuun kam-
puksen biologian laitoksella akvaattisen ekologian ja käyttäytymisekologian tutkimusryhmäs-
sä. Tutkimuksessa Kuusojan ja Kolvananuuron mutupopulaatioista kerätyille kaloille tehtiin 
täsmälleen sama käsittely. 
Mudut kerättiin Kuusojalta sekä Kolvananuurolta käsihaavilla niiden kutupaikkojen lähei-
syydestä kesäkuun (v. 2011) lopussa. Kuusojalla veden lämpötila oli kalojen keräämispäivänä 
(28.6.2011) 14,5 °C ja Kolvananuurolla (30.6.2011) 13,5 °C. Molemmista kohteista kerättiin 
noin 150 kappaletta mutuja, jotta populaatioista voitaisiin muodostaa mahdollisimman hyvin 
toisiaan vastaavat koeryhmät ikä-, koko- ja sukupuolijakauman osalta. Kalat kuljetettiin bio-
logian laitoksen kalalaboratorioon mahdollisimman nopeasti, jotta vedenlämpötila kuljetuk-
sen aikana ei ennättäisi kohota. Siirtämisessä käytettiin suurta, 65 litran vesisaavia. Kalalabo-
ratoriossa mudut siirrettiin populaatioittain kahteen 45 litran akvaarioon, joissa käytettiin 
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lämpötilaltaan 15 °C olevaa hapetettua vesijohtovettä. Akvaarioiden vedenlämpötila nostet-
tiin seuraavien kahden vuorokauden kuluessa 17 °C:een. Kalojen ruokinta aloitettiin pyyntiä 
seuraavana päivänä antamalla päivittäin neljä millilitraa (4 ml) murskattua lohikalojen kuiva-
rehua (Rehuraisio: Emo-Vital) kummallekin ryhmälle. Esikokeiden perusteella kyseisen ra-
vinnon tiedettiin soveltuvan hyvin muduille. Kalalaboratorion valaistusolosuhteet oli säädetty 
noudattamaan luonnossa vallitsevaa vuorokausirytmiä. 
Varsinaiset koeryhmät muodostettiin neljän vuorokauden kuluttua kalojen pyynnistä. Mo-
lemmista populaatioista otettiin 50 mutuyksilöä käyttäytymiskokeisiin. Kuusojan muduista 
koeryhmä valittiin satunnaisesti, kun taas Kolvavanuuron kaloista pyrittiin valitsemaan mah-
dollisimman hyvin Kuusojan koeryhmää vastaavat yksilöt niiden koon perusteella. Koeryh-
män kalat siirrettiin muovisiin 1 litran pohjaeläinnäytepurkeista valmistettuihin yksilöpurk-
keihin. Purkit numeroitiin kummankin koeryhmän osalta yhdestä viiteenkymmeneen, jotta 
kalat voitiin tästä eteenpäin yksilöidä. Yksilöpurkit sijoitettiin koeryhmittäin suuriin 600 lit-
ran kala-altaisiin siten, että purkkien kannet jäivät hieman veden pinnan yläpuolelle. Altaiden 
vedenlämpötila säädettiin 17,0 °C:een ja vedenkierto järjestettiin siten, että jokaisen yksilö-
purkin olosuhteet olisivat mahdollisimman samanlaiset. Kaloja ruokinta suoritettiin suoraan 
yksilöpurkkeihin kannessa olevan reiän kautta. Ruoka annettiin pipetillä vesi-kalanrehu –
seoksena, jossa oli kuusi millilitraa (6 ml) rehua yhtä desilitraa (1 dl) vettä kohden. Seosta 
annettiin kullekin yksilölle yksi millilitra (1 ml) vuorokaudessa, sillä poikkeuksella, että käyt-
täytymiskoetta edeltäneenä vuorokautena ruokintaa ei suoritettu. Tämän toivottiin lisäävän 
kalojen aktiivisuutta ja rohkeutta kokeen aikana, sillä nälkäisen kalan voi odottaa ottavan 
enemmän riskejä (Rands et al. 2003). Koejakson aikana vain yksi mutuyksilö sadasta koeka-
lasta kuoli. Lopullisten koeryhmien lukumäärät olivat näin Kuusojalla 49 mutua ja Kol-
vananuurolla 50 mutua. 
Käyttäytymiskoesarja koostui kolmesta toistokokeesta. Ensimmäiset kokeet suoritettiin 
Kuusojalla 11.07.2011 ja Kolvananuurolla 13.07.2011. Toinen ja kolmas toistokoe suoritet-
tiin aina neljä vuorokautta edellisen kokeen jälkeen. Kolmannessa toistokokeessa koealtaa-
seen lisättiin pedon hajua. Tätä varten Kuusojaan yhteydessä olevista Salmilammista pyydet-
tiin pieniä haukia (12.7.2011), jotka tuotiin kalalaboratorioon hapetettuun vesijohtoveteen. 
Käyttäytymiskokeissa käytettiin kahta haukea antamaan pedon hajua (haukien painot 278 g ja 
453 g). Haukia ei ruokittu laboratoriosäilytyksen aikana. Mikäli haukia olisi ruokittu esimer-
kiksi muduilla, kemiallisia hälytyssignaaleja olisi todennäköisesti välittynyt haukien erittei-
den mukana myös haukien säilytysakvaarioon (ks. Kelley 2008). Koska haukien ruokailuryt-
miä on vaikea kontrolloida ja samoja haukia haluttiin käyttää molempien populaatioiden tes-
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taamiseen, katsottiin koeolosuhteiden tasapuolistamisen kannalta järkevämmäksi olla ruok-
kimatta haukia ennen kokeita. 14 tuntia ennen Kuusojan mutujen kolmatta käyttäytymiskoet-
ta kaksi haukea siirrettiin kala-altaasta 100 litran akvaarioon, johon järjestettiin läpivirtaus (3 
l/min). Vastaavasti 14 tuntia ennen Kolvananuuron viimeisiä käyttäytymiskokeita haukien 
akvaario pestiin ja sen koko vesi vaihdettiin, jotta akvaarion vesi saataisiin varmasti mahdol-
lisimman samankaltaiseksi kuin Kuusojan koesarjan aikana. 
 
4.4 Koetilanne ja käyttäytymisen mittaaminen 
 
Käyttäytymisen mittaamista varten suunniteltiin erillinen koeallas. Koealtaan suunnittelussa 
ja kehittämisessä hyödynnettiin muduilla tehtyjä esikoetietoja. Tarkoituksena oli rakentaa 
koeallas, jonka eri osiin liittyy mutujen kannalta erilaiset riskitekijät. Koealtaan tuli kuitenkin 
olla mahdollisimman yksinkertainen, jotta käyttäytymistä voitaisiin tulkita luotettavasti. Lo-
pullinen koeallas koostui kahdesta erillisestä osasta (kuva 3). Ensimmäinen osa koealtaasta 
on 9 x 9 senttimetriä kokoinen suojahuone, johon mutu sai akklimoitua kaksi minuuttia ennen 
varsinaisen kokeen alkua. Huoneesta on yhteys koealtaan toiseen osaan viisi senttimetriä le-
veän oviaukon kautta. Oviaukko on varustettu läpinäkymättömällä nostettavalla portilla, jolla 
liikkumista koealtaan osien välillä voidaan rajoittaa halutulla tavalla. Toinen osa koealtaasta 
on suuri suorakaiteen muotoinen tila, joka koostuu kahdesta eri alueesta, joista toisessa altaan 
pohja on harmaa ja toisessa valkoinen. Esikokeiden perusteella mudut kokevat harmaan alu-
een turvallisemmaksi. Valkoisella alueella mudut puolestaan erottuvat helpommin pohjasta, 
mikä mahdollisesti lisää turvattomuuden tunnetta. Alue myös sijaitsee kauimpana suojahuo-
neesta, mikä todennäköisesti lisää alueen riskialttiutta verrattuna harmaaseen, suojaa lähem-
pänä olevaan alueeseen. 
Käyttäytymiskokeella tutkittiin mutujen aktiivisuutta ja rohkeutta koealtaassa. Käyttäyty-
miskoe koostui kahden minuutin akklimaatioajasta sekä kymmenen minuutin vapaasta liik-
kumisajasta koealtaassa. Kokeessa yksilöiden käyttäytymisestä tarkasteltiin yhdeksää eri 
muuttujaa: (1) yksilön kokonaisaikaa aktiivisena, (2) aikaa suojan ulkopuolella ja (3) valkeal-
la alueella vietetty aikaa. Lisäksi määritettiin ajanhetket, jolloin yksilö (4) ensimmäistä kertaa 
aktivoitui, (5) siirtyi suojan ulkopuolelle ja (6) valkoiselle alueelle, sekä laskettiin lukumää-
rät, kun yksilö (7) aktivoitui (mudut saattoivat välillä passivoitua), (8) siirtyi suojasta ulos ja 
(9) vieraili valkoisella alueella. Mudun katsottiin ylittäneen alueiden välisen rajan, kun koko 
kala oli siirtynyt rajapinnan yli (esimerkiksi koko mutuyksilö tuli suojasta ulos). Aktii-
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visuusmuuttujia (1, 4 ja 7) tutkittiin myös akklimaatioaikana, mutta muita määreitä luonnolli-
sesti vasta portin avaamisen jälkeen, kun koeyksilö alkoi liikkua koealtaassa. 
Mutujen liikkeitä havainnoitiin koealtaan yläpuolelle sijoitetun videokameran välityksellä 
(Logitech Webcam Pro 9000), joka tuottaa 720 pikselin teräväpiirtokuvaa. Kamera yhdistet-
tiin väliseinän takana olleeseen tietokoneeseen, jonka ruudulle videokuva välittyi reaaliaikai-
sena. Järjestelyllä pyrittiin poistamaan ympäristöstä kaikki mahdollinen liike, joka voisi vai-
kuttaa kalan käyttäytymiseen koealtaassa. Kokeen alussa mutuyksilö siirrettiin yksilöpurkista 
koe-altaan ensimmäiseen osaan, portin ollessa suljettuna. Portti pidettiin suljettuna kahden 
minuutin akklimaatiojakson ajan, jonka jälkeen se nostettiin ylös. Myös portin nostomeka-
nismi järjestettiin siten, että portti voitiin nostaa ylös väliseinän takaa häiritsemättä koeyksi-
löä. Tämän jälkeen yksilön liikkumista koealtaan eri osissa tarkasteltiin kymmenen minuutin 
ajan. Kalayksilöiden aktiivisuus sekä liikkumistiedot tallennettiin tietokoneelle käyttäen AV 
Biostatistics (versio 4.9) –ohjelmaa, jonka avulla data saatiin helposti ja luotettavasti suoraan 
sähköiseen muotoon. 
 
 
 
Kuva 3. Kaaviokuva koealtaasta. 
 
Käyttäytymiskokeissa käytettiin 17 °C hapetettua vesijohtovettä, kuten kalojen säilytysal-
taissakin. Kokeen aikana koealtaassa oli vettä noin kaksikymmentä litraa (kaksi sangollista). 
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Vesi vaihdettiin jokaiselle koeyksilölle, sekä jokaisen koekerran välissä se myös huuhdottiin 
kymmenellä litralla puhdasta vesijohtovettä. Kaloilla on pitkälle kehittynyt hajuaisti ja kemi-
alliset signaalit ovat keskeinen osa kalojen välistä viestintää (Rosenthal & Lobel 2006). Tällä 
järjestelyllä mahdolliset hajusignaalit pyrittiin huuhtomaan pois, ja järjestämään jokaiselle 
yksilölle identtiset koeolosuhteet. 
Koe toistettiin jokaiselle mutuyksilölle kolme kertaa, jolloin koko tutkimusaineisto käsit-
tää yhteensä 297 yksittäistä käyttäytymiskoetta. Kaksi ensimmäistä koekertaa olivat toisiinsa 
nähden samanlaisia. Kolmannelle koekerralle koealtaaseen lisättiin pedon hajua. Haukiakvaa-
riosta otettiin yksi litra vettä, joka lisättiin suoraan koealtaan suurempaan osaan juuri akkli-
maatioajan lopussa, koska portin ei luotettu täysin estävän hajun pääsyä suojaosaan. Mudun 
ei haluttu altistuvan pedon hajulle ennen portin avaamista. 
Käyttäytymiskoesarjan jälkeen kaikilta koekaloilta mitattiin pituus, paino ja sukurauhasten 
paino sekä määritettiin sukupuoli. Näiltä osin populaatioiden rakenteet otoksessa vastaavat 
hyvin toisiaan (taulukko 1). Toimenpidettä varten yksilöt tapettiin sitä mukaa, kun ne tulivat 
analysoitavaksi. Määritykset tehtiin vuorokauden kuluessa viimeisen toistokokeen päättymi-
sestä. Kaikki kokeessa olleet mudut eivät olleet vielä sukukypsiä, joten niiden sukupuolen 
määrittäminen oli mahdotonta. Tästä syystä yksilön sukupuolimääreeksi tuli joko koiras, naa-
ras tai ei-sukukypsä yksilö. Kaikki yksilöt preparoitiin tarkasti ja niiden loiset laskettiin lois-
lajeittain niin kehon ulko- kuin sisäpuoleltakin. 
 
Taulukko 1. Naaraiden, koiraiden ja ei-sukukypsien kalojen osuus sekä kalojen keskikoko 
populaatioittain. 
       Naaraita Koiraita Ei-sukukypsiä Keskipituus Keskipaino 
  % % % mm g 
Kuusoja 24,5 51,0 24,5 50,5 1,06 
      Kolvananuuro 30,0 46,0 24,0 50,7 1,1 
       
4.5 Tilastolliset menetelmät 
 
Aineiston tilastolliseen testaamiseen käytettiin muutoin IBM SPSS Statistics –ohjelmaa (ver-
sio 19), mutta käyttäytymisen toistettavuuden testaaminen suoritettiin R –ohjelmalla (versio 
2.1). Aluksi haluttiin varmistaa, että populaatiorakenteet ovat myös tilastollisesti vertailukel-
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poisia, jotta yksilöiden tilasta aiheutuvat käyttäytymiserot voitaisiin sulkea pois populaatioi-
den väliltä. Pituudet ja painot verrattiin erikseen populaatioiden väliltä yksisuuntaisella va-
rianssianalyysillä (ANOVA). Myös sukupuoliryhmien osuudet populaatioissa haluttiin osoit-
taa tilastollisesti samankaltaisiksi, joten koiraiden ja naaraiden osuuksia verrattiin Fisherin –
testillä (Fisher’s Exact Test). Ei-sukukypsät yksilöt jätettiin analyysistä pois, sillä lukumää-
rällisesti niitä oli saman verran kummassakin populaatiossa. 
Laajan käyttäytymiskoeaineiston tilastollisen testaamisen helpottamiseksi muuttujille suo-
ritettiin ensiksi pääkomponenttianalyysi (Principal components analysis, PCA), jolla testatta-
vien muuttujien määrää voidaan vähentää ja muuttujia ryhmitellä (Ranta et al. 1991: 462). 
Analyysiin otettiin mukaan kaikki käyttäytymiskokeiden yhdeksän muuttujaa, joille tehtiin 
logaritmimuunnokset ennen analysointia. Analyysin muodostamista komponenteista hyväk-
syttiin ne, joiden ominaisarvo oli yhtä suurempi (> 1). 
Yksilöiden käyttäytymisen toistettavuutta testattiin ICC –analyysillä (Intraclass correlation 
coefficient). Toistettavuusanalyysillä voidaan selvittää yksilöiden käyttäytymisen muutosta 
mittauskertojen välillä, sekä tarkastella käyttäytymisen säännönmukaisuutta toisiin yksilöihin 
verrattuna (Wolak et al. 2012). Toistettavuutta mitattiin PCA –analyysillä tuotetuille kom-
ponenteille. Koska kolmannen mittauskerran koetilanne erosi kahden ensimmäisen mittaus-
kerran tilanteesta, suoritettiin toistettavuusanalyysi erikseen sekä kahdelle ensimmäiselle mit-
taukselle että kaikille kolmelle mittauskerralle. Tämä mahdollisti myös pedon hajusta aiheu-
tuneiden toistettavuusmuutosten tarkastelun. Analyysi tehtiin erikseen molemmille populaati-
oille, ja se suoritettiin käyttäen ICCest –toistettavuusanalyysiä. 
Populaatioiden välisten käyttäytymiserojen sekä käyttäytymiseroja selittävien muuttujien 
selvittämiseksi muodostettiin SPSS:ään lineaarinen sekamalli (Linear Mixed model). Luotet-
tavinta sekamallia lopullista analyysiä varten etsittiin vaihtamalla sekamalliin sisältyviä yksi-
löiden ominaisuusmuuttujia ja tarkastelemalla niiden suhdetta analyysin AIC –arvoon 
(Akaike’s information criterion). Luotettavin analyysi ja pienin AIC –arvo saavutettiin seka-
mallilla, jossa kiinteinä muuttujina olivat populaatio, sukupuoliryhmä sekä populaation ja 
mittauskerran välinen interaktio. Toistettavana muuttujana analyysissä oli mittauskerta. Myös 
sekamallilla testattiin PCA –analyysillä saatuja pääkomponentteja. Lineaarisessa sekamallissa 
varianssien jatkotarkasteluun pareittain käytettiin Bonferronin korjausta (Bonferron correcti-
on). Pareittaiset vertailut tehtiin sukupuoliryhmien (naaraat, koiraat ja ei-sukukypsät) sekä eri 
mittauskertojen (1, 2 ja 3) kesken. 
Kuusojalla esiintyvän D. phoxini –loisen suhdetta yksilön käyttäytymiseen tutkittiin lois-
ten lukumäärän sekä PCA –analyysin komponenttien välistä korrelaatiota tarkastelemalla. 
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Korrelaatio analysoitiin erikseen kullekin mittauskerralle, jotta mahdollisesti petovasteesta 
aiheutuvat erot pystytään selvittämään. Analyysiin tehtiin SPSS:llä Spearmanin ei-
parametrisella korrelaatioanalyysillä, koska PCA –komponenttien käyttäytymismuuttujat 
eivät noudattaneet normaalijakaumaa muunnoksista huolimatta. 
Käyttäytymissyndroomat ilmenevät toisinaan eri käyttäytymispiirteiden välisinä riippuvai-
suuksina. Niinpä myös pääkomponenttien välisiä korrelaatioita tarkasteltiin Spearmanin ei-
parametrisellä korrelaatioanalyysillä. Populaatioiden välisten erojen selvittämiseksi korrelaa-
tiot tarkasteltiin erikseen kummaltakin populaatiolta. 
 
5 TULOKSET 
 
5.1 Populaatiorakenteet ja pääkomponenttianalyysi 
 
Populaatioiden rakenteissa ei havaittu tilastollisia eroja, joten yksilöiden tilaan sidonnaisten 
käyttäytymiserojen osuus saatiin suljettua pois yksilöiden koon sekä sukupuolijakauman osal-
ta. Populaatioiden rakenteet eivät eronneet toisistaan pituuden (p = 0,842) eivätkä painon (p = 
0,561) perusteella. Myös eri sukupuolten suhteellisten osuuksien vaihtelu populaatioiden vä-
lillä oli kaukana tilastollisesta merkitsevyydestä (p = 0,632). 
Pääkomponenttianalyysi muodosti kaksi komponenttia, joiden avulla voitiin luotettavasti 
tarkastella aineistoa (ominaisarvo > 1) (Chatfield & Collins 1983). Analyysin perusteella 
käyttäytymismuuttujista kuusi antaa selkeästi suuremman latauksen komponenttiin yksi ja 
kaksi muuttujaa puolestaan komponenttiin kaksi (taulukko 2). Ensimmäisen komponentin 
muuttujia olivat suojan ulkopuolella vietetty aika, valkoisella alueella vietetty aika, ensim-
mäiset ajanhetket ulkona suojasta ja valkoisella alueella sekä käyntikerrat suojan ulkopuolella 
että valkoisella alueella. Toiseen komponenttiin lukeutuivat puolestaan kokonaisaika aktiivi-
sena ja ensimmäisen aktivoitumisen ajanhetki. Yhteensä lasketut kerrat, kun yksilö aktivoitui 
passivoitumisen jälkeen, osoitti lähes yhtäläiset lataukset molemmille komponenteille. Tästä 
syystä sen ei katsota kuuluvaksi kumpaankaan komponenteista. Komponentit yhdessä selittä-
vät 72,3 % yhdeksään eri muuttujaan perustuvasta vaihtelusta. 
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Taulukko 2. Pääkomponentit ja niiden saamat lataukset 
 
    Muuttuja PC1  PC2 
Aika aktiivisena 0,241 
 
0,788 
Aika suojan ulkopuolella 0,862 
 
0,168 
Aika valkoisella alueella 0,918 
 
0,147 
Ensimmäisen kerran aktiivinen 0,056 
 
-0,739 
Ensimmäisen kerran suojasta ulos -0,860 
 
-0,110 
Ensimmäisen kerran valkealle alueella -0,872 
 
-0,087 
Yht. kerrat aktiivisena -0,436 
 
-0,463 
Yht. kerrat suojan ulkopuolella 0,898 
 
0,209 
Yht. kerrat valkoisella alueella 0,923 
 
0,139 
Ominaisarvo 5,322 
 
1,186 
% vaihtelusta 59,1 
 
13,2 
Kumulatiivinen % 59,1  72,3 
     
Komponenttien saamista latauksista ja etumerkeistä voidaan päätellä, kuinka yksilöiden 
käyttäytyminen kokeessa vaikuttaa sen antamaan lataukseen kummassakin komponentissa. 
Komponenttien latauksien perusteella voidaan todeta komponentin yksi sisältävän lähinnä 
rohkeutta kuvaavia käyttäytymisen piirteitä ja komponentin kaksi puolestaan aktiivisuutta 
kuvaavia piirteitä. 
 
5.2 Käyttäytymisen toistettavuus 
 
Toistettavuusanalyysit tehtiin populaatioittain sekä rohkeuden että aktiivisuuden komponen-
teille. ICC –analyysin perusteella rohkeus oli tilastollisesti toistettavaa molemmissa populaa-
tioissa, eikä populaatioiden välillä ollut merkitsevää eroa (kuva 4). Kuusojalla rohkeuden 
toistettavuus sai analyysissä seuraavan arvot: ICC 0,43 (95 % CI 0,26 - 0,60). Kolvananuu-
rolla vastaavat lukuarvot olivat ICC 0,46 (95%  CI 0,29 - 0,63). ICC –analyysin antamat va-
rianssiarvot yksilöiden sisäiselle (varw) sekä yksilöiden väliselle (vara) rohkeuden vaihtelulle 
kolmen toistokokeen aikana olivat Kuusojalla (varw = 0,468 vara = 0,350) ja Kolvananuurol-
la (varw = 0,495; vara = 0,419). Aktiivisuus oli myös toistettava ominaisuus molemmissa 
populaatioissa. Populaatioiden välillä ei havaittu toistettavuuseroa. Kuusojalla aktiivisuuden 
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toistettavuus oli ICC 0.33 (95 % CI 0,15 - 0,52). Vastaavasti Kolvananuurolla arvot olivat 
ICC 0,29 (95 % CI 0,11 - 0,47). Varianssiarvot yksilöiden sisäiselle ja yksilöiden väliselle 
vaihtelulle olivat Kuusojalla (varw = 0,623; vara = 0,313) ja Kolvananuurolla (varw = 0,736; 
vara = 0,303). 
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Kuva 4. Rohkeuden ja aktiivisuuden toistettavuus populaatioittain (± 95 % luottamusväli). 
ICC –arvot lähellä nollaa ilmaisevat alhaista toistettavuutta ja lähellä yhtä puolestaan korkeaa 
toistettavuutta. 
 
Ilman petokoetta, pelkästään kahden ensimmäisen koekerran perusteella tehdyt ICC –
analyysit eivät myöskään osoittaneet eroja toistettavuudessa populaatioiden välillä kumman-
kaan komponentin osalla (kuva 5). Rohkeuden toistettavuus oli Kuusojalla ICC 0,55 (95 % 
CI 0,36 - 0,75) ja Kolvananuurolla ICC 0,57 (95% CI 0,38 - 0,76), yksilöiden sisäistä sekä 
yksilöiden välistä vaihtelua kuvaavien varianssien ollessa Kuusojalla (varw = 0,288; vara = 
0,353) ja Kolvananuurolla (varw = 0,393; vara = 0,523). Aktiivisuuden toistettavuus ilman 
petokoetta oli Kuusojalla ICC 0,37 (95 % CI 0,13 - 0,62) ja Kolvananuurolla ICC 0,30 (95% 
CI 0,05 - 0,56). Yksilöiden sisäinen ja yksilöiden välinen vaihtelu oli Kuusojalla (varw = 
0,596; vara = 0,354) ja Kolvananuurolla (varw = 0,989; vara = 0,432). 
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Kuva 5. Rohkeuden ja aktiivisuuden toistettavuus kahden ensimmäisen mittauskerran osalta 
(± 95 % luottamusväli). 
 
5.3Populaatioiden, sukupuolten ja mittauskertojen väliset erot rohkeudessa ja aktiivisuudessa 
 
Sekamalli antoi rohkeuden komponentin perusteella tilastollisesti merkitsevät erot kaikille 
tutkituille muuttujille (taulukko 3). 
 
Taulukko 3. Lineaarisen sekamallin tulokset rohkeudelle. 
 
Lähde Osoittaja df Nimittäjä df F p -arvo 
Vakio 1 99,876 0,472 0,494 
Populaatio 1 99,841 28,717 < 0,001 
Sukupuoli 2 100,26 3,221 0,044 
Mittauskerta 2 190,153 21,929 < 0,001 
Populaatio * Mittauskerta 2 190,153 3,363 0,037 
 
 
Populaatioiden välinen rohkeusero oli tilastollisesti erittäin merkitsevä (p < 0,001). Kuuso-
jan mudut osoittautuivat Kolvananuuron mutuja selvästi rohkeammiksi. Populaatioiden roh-
keuden keskiarvojen välinen ero oli 0,774 (kuva 6). 
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Kuva 6. Populaatioiden välinen rohkeusero. Kuusojalla rohkeuden keskiarvo oli 0,439 (kes-
kivirhe 0,106; vapausaste 99,864). Kolvananuurolla rohkeuden keskiarvo oli -0,335 (keski-
virhe 0,103; vapausaste 99,854). 
 
Sukupuoliryhmien eli koiraiden, naaraiden sekä ei-sukukypsien yksilöiden väliltä löytyi 
eroavaisuuksia rohkeudessa. Koiraat olivat rohkeimpia, ei-sukukypsät aikuistumattomat mu-
dut toiseksi rohkeimpia, naaraiden ollessa kaikkein ujoimpia (kuva 7). Pareittainen vertailu 
(Bonferroni) sukupuoliryhmien välillä osoitti keskiarvojen välisiksi eroiksi ryhmien välille: 
koiraat / naaraat = 0,424; koiraat / ei-sukukypsät = 0,244 sekä naaraat / ei-sukukypsät = 
0,180. Sukupuoliryhmien välisistä eroista ainoastaan koiraiden ja naaraiden välinen ero on 
tilastollisesti merkitsevä (p = 0,045). 
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Kuva 7. Rohkeus eri sukupuoliryhmien välillä. Koirailla rohkeuden keskiarvo oli 0,253 (kes-
kivirhe 0,137; vapausaste 100,144), naarailla –0,171 (keskivirhe 0,103; vapausaste 100,054) 
ja ei-sukukypsillä 0,073 (keskivirhe 0,145; vapausaste 100,156). Kuvassa mukana molemmat 
populaatiot. 
 
Kalojen rohkeus muuttui merkitsevästi eri mittauskertojen välillä. Kun populaatioita tar-
kasteltiin yhdessä, mudut olivat rohkeimpia ensimmäisellä mittauskerralla ja alhaisinta roh-
keus oli viimeisellä mittauskerralla, eli silloin kun pedon haju oli mukana koeasetelmassa. 
Ensimmäisen ja toisen mittauskerran rohkeuden keskiarvojen välinen ero oli 0,205 (p = 0,34) 
ja ensimmäisen ja kolmannen mittauskerran puolestaan 0,645 (p < 0,001), kun mittauskertoja 
verrattiin toisiinsa yhtä aikaa molemmista populaatioista (Bonferroni). Tarkasteltaessa erik-
seen kumpaakin populaatioita huomattiin, että populaatioiden kalat kuitenkin käyttäytyvät eri 
tavoin toistomittauksissa (kuva 8). Tämä nähdään Kolvananuuron kalojen alhaisena rohkeu-
tena kolmannessa mittauksessa (petokoe) verrattuna kahteen ensimmäiseen mittaukseen. 
Kuusojan muduilla rohkeus sen sijaan väheni tasaisesti ensimmäisestä mittauskerrasta kol-
manteen mittauskertaan. Näin ollen petovaste rohkeudessa näyttäisi olevan suurempi Kol-
vananuurolla. 
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Kuva 8. Rohkeuden muutos mittauskertojen välillä populaatioittain. Kuusojalla mittauskerto-
jen keskiarvot 1 = 0,855; 2 = 0,444 ja 3 = 0,018 (keskivirhe kaikilla mittauskerroilla 0,128; 
vapausaste 183,258). Kolvananuurolla mittauskertojen keskiarvot 1 = –0,186; 2 = – 0,186 ja 
3 = –0,633 (keskivirhe kaikilla mittauskerroilla 0,125; vapausaste 185,016). 
 
Täysin samoille muuttujille tehty lineaarinen sekamalli ei osoittanut merkitseviä eroja ak-
tiivisuuden pääkomponentille (taulukko 4). Ainoastaan populaatioiden välinen ero aktiivi-
suudessa ylsi lähelle tilastollisesti merkitsevää eroa (p = 0,056): Kolvananuuron populaatio 
oli Kuusojan populaatiota aktiivisempi (kuva 9).  
 
Taulukko 4. Lineaarisen sekamallin tulokset aktiivisuudelle 
 
Lähde Osoittaja df Nimittäjä df F p -arvo 
Vakio 1 120,392 0,005 0,945 
Populaatio 1 120,071 3,738 0,056 
Sukupuoli 2 124,024 0,063 0,939 
Mittauskerta 2 205,854 0,578 0,562 
Populaatio * Mittauskerta 2 205,854 1,124 0,327 
 
 
 24 
  
Kuusoja Kolvananuuro
-0.4
-0.2
0.0
0.2
0.4
Populaatio
A
k
ti
iv
is
u
u
s
 
Kuva 9. Populaatioiden välinen aktiivisuusero. Kuusojalla aktiivisuuden keskiarvo oli –0,132 
(keskivirhe 0,103; vapausaste 120,282). Kolvananuurolla aktiivisuuden keskiarvo oli 0,142 
(keskivirhe 0,142; vapausaste 120,193). 
 
5.4 D. phoxini –loisten lukumäärän kytkeytyminen käyttäytymiseen 
 
Jokaiselle toistokokeelle erikseen tehty Spearmanin korrelaatioanalyysi osoitti, että D. phoxi-
ni –loisten lukumäärän ja aktiivisuuden välinen negatiivinen korrelaatio on tilastollisesti mer-
kitsevä ensimmäisellä ja toisella mittauskerralla (kuva 10). Ensimmäisen mittauskerran aktii-
visuuden ja loisten lukumäärän korrelaatiokerroin oli –0,306 (p = 0,032) ja toisella mittaus-
kerralla –0,301 (p = 0,036). Petokokeessa aktiivisuus ei korreloinut loisten määrän kanssa 
(korrelaatiokerroin –0,094; p = 0,522). Vastaavasti rohkeuden ja loisten lukumäärän väliltä ei 
löytynyt riippuvuussuhdetta yhdenkään mittauskerran osalta. 
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Kuva 10. Spearmanin korrelaatioanalyysi aktiivisuudelle ja D. phoxini loisen lukumäärän 
luonnolliselle logaritmille eri mittauskerroilla Kuusojalla. Lineaariset regressiosuorat on piir-
retty kuvaajiin negatiivisen korrelaation havainnollistamiseksi kaavalla y = bx +a, jossa b on 
kulmakerroin, ja a piste, jossa suora leikkaa y-akselin (Mittauskerta 1: y = –0,234x + 0,991; 
Mittauskerta 2: y = –0,306x + 1,474; Mittauskerta 3: y = 0,023x  – 0,394). 
 
 
5.5 Rohkeuden ja aktiivisuuden väliset korrelaatiot 
 
Rohkeuden ja aktiivisuuden keskinäistä korrelaatiota tarkasteltiin sekä Kuusojan että Kol-
vananuuron populaatiosta. Korrelaatioanalyysi tehtiin yksilöiden kaikkien kolmen eri toisto-
mittauksen keskiarvoilla. Kuusojan populaatiosta löytyi tilastollisesti merkitsevä positiivinen 
korrelaatio käyttäytymispiirteiden väliltä korrelaatiokertoimen ollessa 0,459 (p = 0,001). 
Kolvananuuron populaatiossa aktiivisuus ja rohkeus eivät puolestaan korreloineet (korrelaa-
tiokerroin -0,083; p = 0,565). 
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6 TULOSTEN TARKASTELU 
 
6.1 Mudun persoonallisuus 
 
Toistettavuusanalyysien tulokset osoittavat mutujen käyttäytyvän toisiinsa nähden pysyvästi 
ja johdonmukaisesti niin mittausajankohtien kuin eri tilanteidenkin välillä. Käyttäytyminen 
oli toistettavaa molempien tutkittujen muuttujien osalta. Näin ollen voidaan puhua persoonal-
lisuudesta muduilla ja todeta ensimmäisen tutkimushypoteesini olevan paikkaansa pitävä. 
Persoonallisuus pystyttiin osoittamaan molemmista tutkituista mutupopulaatioista. Tulokset 
ovat yhtenevät aiempien tutkimusten kanssa, sillä useilla kalalajeilla, esimerkiksi kolmipiikil-
lä (Gasterosteus aculeatus) (Bell 2005, Dingemanse et al. 2007) ja ahvenella (Perca fluviati-
lis) (Magnhagen & Bunnefeld 2009) on osoitettu yksilöiden välisiä persoonallisuuseroja. Tu-
lokset puoltavat vallitsevaa persoonallisuuskäsitystä, jonka perusteella kaikissa populaatioissa 
kautta koko eläinkunnan olisi luonteeltaan erilaisia yksilöitä (Gosling 2001). Tässä tutkimuk-
sessa pystyttiin osoittamaan persoonallisuus molemmista populaatioista kummankin tutkitun 
käyttäytymispiirteen, rohkeuden ja aktiivisuuden, osalta. 
Myös toistettavuusanalyysillä tuotetut yksilöiden sisäisen vaihtelun (varw) sekä yksilöiden 
välisen vaihtelun (vara) varianssit osoittivat persoonallisuuden olemassaolon populaatioiden 
sisällä. Verrattuna kahteen ensimmäiseen toistokokeeseen petokokeessa havaittiin selvästi, 
että yksilöiden rohkeus väheni. Toistettavuusanalyysissä tämä havaittiin yksilöiden sisäisen 
vaihtelun selkeänä lisääntymisenä petokokeessa. Yksilöiden välinen vaihtelu sen sijaan pysyi 
Kuusojan kaloilla samalla tasolla ja Kolvananuurolla vaihtelu jopa väheni. Tulos vahvistaa 
persoonallisuus –ilmiön ja samalla osoittaa käyttäytymissyndrooman populaatiossa, sillä yk-
silöiden käyttäytymisen muuttuessa yksilöt edelleen säilyttävät tietyn tason toisiin populaati-
on yksilöihin verrattuna (Sih et al. 2004). Myös aktiivisuuden osalta havaittiin molemmissa 
populaatioissa, että vaihtelu oli sekä kahdella ensimmäisellä mittauskerralla että petokokeessa 
selkeästi korkeampaa yksilöiden sisällä kuin yksilöiden välillä. Tämä osoittaa yksilöiden 
käyttäytyvän tietyllä tavoin toisiinsa nähden tilanteesta riippumatta. Tulos viittaa yksilöiden 
käyttäytymisen olevan säännöllistä ja toistettavaa muihin populaation yksilöihin verrattuna 
(Briffa et al. 2008). 
 
6.2 Mittauskertojen ja sukupuolten väliset erot 
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Yksilöiden aktiivisuus ei olennaisesti muuttunut koeasetelman muuttuessa ilman petoa tehty-
jen mittausten ja petokokeen välillä. Sen sijaan yksilöiden rohkeudessa havaittiin selvä peto-
vaste kolmannella mittauskerralla: yksilöiden rohkeus oli alhaisempaa pedon hajun ollessa 
läsnä. Molemmat populaatiot reagoivat pedon läsnäoloon alentaen rohkeuttaan, mutta Kol-
vananuurolla ero näkyi selvemmin. Tulos oli yllättävä, sillä mudulla ja hauella tehdyissä pe-
to-saalis –kokeissa on osoitettu, että pedon kanssa samalla alueella elävät yksilöt omaavat 
paremmat pedonvälttely taktiikat ja muodostavat myös tiiviimpiä parvia (Magurran 1990). 
Samassa tutkimuksessa osoitettiin petovasteiden olevan myös periytyviä ominaisuuksia. Siten 
Kolvananuuron petovaste voisi selittyä sillä, ettei geneettinen ominaisuus ole vielä poistunut 
Kolvananuuron populaatioista, vaikka yksilöt eivät nykyisellään altistu ainakaan petokalojen 
saalistukselle. Jos saalistuksen ja loisinnan aiheuttama valintapaine populaatioissa on pieni, ei 
ominaisuus välttämättä poistu kovinkaan nopeasti populaatioista. Toisaalta tulos voisi viitata 
siihen, että populaatioiden välillä olisi jonkinlainen geenivirta, sillä myös vesiyhteys alueiden 
välillä on olemassa. Kuitenkin jo tutkimuskaloja kerättäessä mutujen käyttäytymisessä oli 
silmin nähden havaittavissa eroja populaatioiden välillä. Kuusojalla mudut liikkuivat suu-
remmissa ja tiiviimmissä parvissa, kun puolestaan Kolvananuurolla kaloja esiintyi väljem-
missä ja löyhemmissä parvissa. Parvikäyttäytyminen on kaloille tyypillinen keino vältellä 
saalistusta (Pitcher & Parrish 1993). Tällä perusteella Kuusojan mudut näyttivät luonnonolo-
suhteissa välttelevän saalistusta Kolvananuuron kaloja enemmän, vaikka käyttäytymiskokeis-
sa petovaste vaikutti pienemmältä kuin Kolvananuurolla. Populaatioiden parvikäyttäytymistä 
ei tässä tutkimuksessa tarkkailtu laboratorio-olosuhteissa. 
Yksilöiden aktiivisuutta kuvaava komponentti sisältää ainoastaan kaksi käyttäytymismuut-
tujaa: kokonaisaktiivisuusajan sekä yksilön aktivoitumisnopeuden kokeen alussa. Tutkimuk-
sessa ei havaittu muutosta aktiivisuudessa ilman petoa tehtyjen mittausten ja petokokeen vä-
lillä, joten voidaan todeta yksilöiden vastaavan pedon läsnä oloon muulla tavoin kuin suora-
naisesti passivoitumalla. Näyttäisi siltä, että yksilöt säilyttävät saman aktiivisuustilan ja vas-
taavat pedon läsnäoloon ennemminkin muuttamalla käyttäytymistään varovaisemmaksi ja 
välttelemällä näyttäytymistä pedolle avoimessa tilassa. Tällainen käyttäytymisen muutos hei-
jastuu selvänä rohkeuden alenemisena petokokeessa molemmissa populaatioissa. 
Sukupuoliryhmät erosivat toisistaan rohkeudessa koiraiden ollessa naaraita rohkeampia. 
Useissa käyttäytymistutkimuksissa sukupuolella on havaittu olevan merkitystä yksilöiden 
käyttäytymisessä. Esimerkiksi miljoonakalalla tehdyissä kokeissa on havaittu, kuten tässäkin 
työssä, koiraiden olevan naaraita rohkeampia (Piyapong et al. 2010). Tässä tutkimuksessa 
käytetyt mudut kerättiin luonnonpopulaatioista juuri niiden kutuajan alkuvaiheessa. Hormo-
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naalisella toiminnalla on vaikutusta eläinten käyttäytymiseen (Koolhaas et al. 1999) ja hor-
monaalisten erojen on osoitettu myös kaloilla vaikuttavan yksilön rohkeuteen (Raoult et al. 
2012). On todennäköistä, että mutukoiraat eroavat veren hormonipitoisuuksissa naaraista 
muun muassa testosteronin ja kortisolin osalta etenkin kutuaikana, kun koiraat kilpailevat 
parittelukumppaneista. Niinpä hormonaaliset erot ovat yksi todennäköinen selitys sukupuoli-
ryhmien rohkeuserolle. Käyttäytymisen toistettavuuseroja sukupuoliryhmien väliltä ei tarkas-
teltu tässä tutkimuksessa mutta Piyapong et al. (2010) esitti viitteitä sukupuolten välisille 
eroille myös käyttäytymissyndroomien osalta. 
 
6.3 Populaatioiden väliset erot 
 
Tässä tutkimuksessa yksilöiden käyttäytymisen toistettavuudessa ei havaittu eroja populaati-
oiden välillä. Kolmantena hypoteesinani oli, että Kortet et al. (2010) molempien mallien (a ja 
b) ennusteen mukaisesti Kuusojan populaatiossa käyttäytyminen olisi toistettavampaa, sillä 
myös loisinnasta ja saalistuksesta aiheutuvien kustannusten oletetaan olevan korkeampia. 
Pedon hajun vaikutus kolmannessa mittauksessa ei vääristänyt toistettavuustulosta, koska 
toistettavuudessa ei ollut eroa myöskään kahdella ensimmäisellä mittauskerralla. Tutkimuk-
sessa ei löydetty teoriaa tukevaa tulosta loisten ja saalistuksen vaikutuksesta yksilöiden käyt-
täytymisen toistettavuutta lisäävänä tekijänä ja kolmas tutkimushypoteesini ei siten ollut 
paikkaansa pitävä. 
Kuusojan populaation mudut olivat selkeästi rohkeampia kuin Kolvananuuron mudut, mi-
kä oli toisen tutkimushypoteesini olettama tulos. Aktiivisuudessa populaatiot eivät puolestaan 
eronneet toisistaan. Tämä on vastoin toista hypoteesiani, koska odotin Kuusojan mutujen 
olevan myös aktiivisempia. Käyttäytymiskokeissa molemmista populaatioista löytyi selkeästi 
sekä rohkeita että ujoja yksilöitä. Kuusojalla rohkeasti käyttäytyvien yksilöiden osuus popu-
laatiossa on tulosten perusteella suurempi kuin Kolvananuurolla. Todisteita populaatioiden 
välisistä persoonallisuuseroista on löydetty aiemmin muun muassa kolmipiikillä, jolla on 
osoitettu luonnonpopulaatioiden eroavan toisistaan persoonallisuudessa sekä persoonallisuus-
piirteiden periytyvyydessä (Bell 2005). Tässä tutkimuksessa pystyttiin osoittamaan populaa-
tioiden eroavan toisistaan, mutta erojen periytyvyyttä ei selvitetty. Populaatioiden rakenne oli 
sukupuoliryhmien sekä yksilöiden koon osalta toisiinsa nähden samanlainen, joten niiden 
vaikutukset yksilöiden käyttäytymiseen eivät selitä populaatioiden välillä olevaa rohkeuseroa. 
Toinen hypoteesini perustui oletukseen korkeammista loisinnan ja saalistuksen kustannuk-
sista Kuusojalla, minkä vuoksi Kuusojan populaation yksilöiden odotettiin olevan Kol-
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vananuuron yksilöitä rohkeampia ja aktiivisempia olettaen, että näillä persoonallisuuden piir-
teillä kompensoidaan kustannuksia, jotka aiheutuvat loisinnasta (malli b) (Kortet et al. 2010). 
Jos piirteet eivät ole sidoksissa yksilöiden tuottavuuteen (PAPs) eikä piirteillä kompensoida 
loisinnan negatiivisia vaikutuksia, tulisi aktiivisuuden ja rohkeuden olla Kortet et al. (2010) 
ennusteen mukaan korkeampaa Kolvananuurolla (malli a). Koska Kuusojan mudut osoittau-
tuivat rohkeammiksi kuin Kolvananuuron mudut on todennäköistä, että Kuusojalla mudut 
pyrkivät rohkealla käyttäytymisellään vastaamaan loisinnasta ja saalistuksesta aiheutuviin 
kustannuksiin. Loisinnan seurauksena yksilöiden fyysinen kunto ja kelpoisuus usein heiken-
tyvät (mm. Seppälä & Jokela 2008). Rohkea käyttäytyminen voi auttaa yksilöitä saavutta-
maan paremman fyysisen kunnon, joka on kytköksissä esimerkiksi kohonneen immuunipuo-
lustuksen kanssa. Parempi immuunipuolustus puolestaan nostaa yksilön kelpoisuutta, jolloin 
ero immuunipuolustuksen toiminnassa olisi potentiaalinen tekijä aiheuttamaan yksilöiden 
välille myös persoonallisuuseroja (Luttbeg & Sih 2010). Valinta suosii kelpoisimpia yksilöi-
tä, jolloin rohkeat yksilöt tulevat populaatiossa yleisemmiksi (Dingemanse et al. 2004, Smith 
& Blumstein 2008). Siten on hyvin todennäköistä, että Kortet et al. (2010) ennusteen mukai-
sesti korkeampi rohkeus Kuusojalla on seurausta positiivisesta takaisinkytkennästä, jolla yk-
silöt kompensoivat loisinnan kuluja. 
Aktiivinen käyttäytyminen ei mahdollisesti saa aikaan positiivista takaisinkytkentää loi-
sinnan kulujen kompensoimisessa, sillä Kortet et al. (2010) mallin (a) mukaisesti Kol-
vananuuron mudut olivat aktiivisempia kuin Kuusojan mudut, vaikka ero ei aivan ylläkään 
tilastollisesti merkitsevälle tasolle. Eläimille on kehittynyt runsas joukko erilaisia mekanis-
meja, joilla ne pyrkivät vähentämään niihin kohdistuvaa loisintaa (Hart 1990). Yksi tärkeim-
mistä strategioista on yksinkertaisesti vältellä loisia. Mikäli aktiivinen käyttäytyminen altistaa 
yksilöitä loisinnalle ja saalistukselle, ja aktiivisuudesta aiheutuvat kulut ovat saavutettuja 
hyötyjä (esimerkiksi parempi ravinnonsaanti) suurempia, voisi korkeampi loisinta– ja saalis-
tuspaine selittää Kuusojalla havaittavan alhaisemman aktiivisuuden. Aktiivisuuden takaisin-
kytkennän loisintaan tulisi siten olla negatiivinen, jotta vähemmän aktiiviset yksilöt tulisivat 
yleisemmiksi populaatiossa. 
Saalistuksen on osoitettu aiheuttavan käyttäytymissyndrooman muodostumisen kolmipiik-
kipopulaatioissa (Bell & Sih 2007). Saalistuksen seurauksena populaatiosta poistuivat vähiten 
aggressiiviset yksilöt, mikä johti tutkittujen piirteiden, rohkeuden ja aggressiivisuuden, välille 
muodostuvaan korrelaatioon. Tässä tutkimuksessa aktiivisuuden ja rohkeuden välillä havait-
tiin positiivinen korrelaatio Kuusojan populaatiossa. Käyttäytymissyndrooman ilmeneminen 
voisi siten olla seurausta Kuusojan korkeammasta valintapaineesta. Tällä tutkimuksella ei 
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kuitenkaan voitu selvittää mikä valintaa aiheuttavasti tekijöistä, saalistus, loisinta vai niiden 
yhteisvaikutus, sai aikaan käyttäytymissyndrooman ilmenemisen. Ei myöskään ole mahdo-
tonta, että jokin muu tekijä, jota tutkimuksessa ei ole osattu huomioida, on vaikuttanut mutu-
jen käyttäytymiseen. Kolvananuuron populaatiossa piirteiden välistä käyttäytymissyndroo-
maan ei kuitenkaan ollut, joten loisinnan ja saalistuksen vaikutukset käyttäytymissyndrooman 
muodostumiseen vaikuttavat hyvin todennäköiseltä selitykseltä. 
 
6.4 D. phoxini –loisen kytkeytyminen mudun persoonallisuuteen 
 
Neljäs tutkimushypoteesini oli, että D. phoxini –loinen saa aikaan persoonallisuuseroja yksi-
löiden välille Kuusojalla. Mudun aivoista laskettujen D. phoxini –loisten lukumäärän ja yksi-
lön aktiivisuuden välillä havaittiin negatiivinen korrelaatio. Tämä puoltaa hypoteesiani ja 
tarkoittaa, että yksilön loismäärän kasvaessa sen käyttäytyminen muuttuu passiivisemmaksi. 
D. phoxini –loisesta näyttäisi siten aiheutuvan kuluja yksilölle, mikä tukee teoriaa loisen 
osuudesta myös populaatioiden välisten erojen selittämisessä. Mikäli loisinta todella saa ai-
kaan yksilön aktiivisuuden alentumisen, se selittäisi myös populaatioiden välistä aktii-
visuuseroa, jossa Kolvananuuron populaatio oli Kuusojan populaatioita aktiivisempi. Nega-
tiivinen korrelaatio aktiivisuuden ja loisten lukumäärän välillä havaittiin ainoastaan kahdella 
ensimmäisellä mittauskerralla. Petokokeessa korrelaatiota ei ollut, mikä viittaa siihen, että 
pedon haju muuttaa kohtuullisen voimakkaasti yksilöiden käyttäytymistä. Kuusojan populaa-
tioissa aktiivisuus oli korkeinta toisella mittauskerralla ja alhaisinta petokokeessa. Näin ollen 
aktiivisuuden aleneminen pedon läsnä ollessa ilmeisesti saa loisinnasta aiheutuvan korrelaati-
on häviämään. Yksilöiden rohkeuden ja loisten määrän välistä korrelaatioita ei löytynyt. 
D.phoxini –loisen vaikutusta manipulaatioteorian näkökulmasta on hankalaa arvioida tä-
män tutkimuksen perusteella. Aktiivisuus on kuitenkin yksi ominaisuuksista, jonka aikaisem-
pien tutkimusten perusteella tiedetään muuttuvan loisinnan seurauksena (Poulin 2010). Ha-
vaittava muutos yksilön aktiivisuudessa ei välttämättä ole suuri, mutta ero voi olla yksilön 
kannalta hyvinkin merkittävä. Manipulaatioteorian mukaisesti loinen pyrkisi vaikuttamaan 
isäntänsä käyttäytymiseen siten, että sen oma siirtyminen seuraavaan isäntäeläimeen edistyisi 
(Poulin et al. 2005). Passiivisemman käyttäytymisen vaikutusta yksilön saaliiksi päätymiseen 
on tämän tutkimuksen perusteella mahdotonta arvioida. Myöskään tarkkaa mekanismia, jolla 
D. phoxini vaikuttaa yksilön käyttäytymiseen ei tiedetä, joten kyseessä voi olla esimerkiksi 
loisen aiheuttama patologinen vaikutus eikä välttämättä suoranainen manipulaatio (ks. Poulin 
2000). 
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7 JOHTOPÄÄTÖKSET 
 
Tutkimuksen ensimmäisen hypoteesin mukaisesti persoonallisuus voitiin luotettavasti osoit-
taa mudulta. Käyttäytymissyndroomat havaittiin molemmista populaatioista molempien tut-
kittujen käyttäytymispiirteiden osalta. Kuusojan ja Kolvananuuron populaatiot erosivat toisis-
taan odotetusti käyttäytymissyndroomiensa osalta. Tulokset eivät kuitenkaan olleet kaikilta 
osin hypoteesien mukaiset, sillä esimerkiksi populaatioiden väliltä ei voitu osoittaa eroa käyt-
täytymisen toistettavuudessa. Tutkimuksen komannen hypoteesin mukaisesti käyttäytymisen 
odotettiin olevan toistettavampaa Kuusojalla kuin Kolvananuurolla. Tutkimus ei myöskään 
tältä osin tue Kortet et al. (2010) esittämää teoriaan eläinten persoonallisuuden evoluutiosta. 
Toisaalta tutkimuksella saatiin myös teoriaa tukevia tuloksia, kun toisen hypoteesini mukai-
sesti Kuusojan populaatio osoittautui rohkeammaksi kuin Kolvananuuron populaatio. Samoin 
ainoastaan Kuusojalla havaittiin käyttäytymissyndrooma, joka muodostui rohkeuden ja aktii-
visuuden välisestä korrelaatiosta. Neljännellä tutkimushypoteesilla oletin D.phoxini –loisten 
lukumäärän ja mutujen käyttäytymisen olevan kytkeytyneitä toisiinsa. Hypoteesi osoittautui 
oikeaksi, sillä loinen näyttäisi aiheuttavan ainakin aktiivisuuseroja yksilöiden väille Kuusojal-
la, mutta sen osuutta populaatioiden välisten erojen taustalla ei voitu tarkemmin selvittää täs-
sä tutkimuksessa. 
Tutkimuksella ei voida varmuudella osoittaa, mitkä tekijät aiheuttavat eroja populaatioi-
den välille. Esimerkiksi Alvarez & Bell (2007) osoittivat, että elinympäristöllä on vaikutusta 
kolmipiikkien rohkeuteen. Tutkimuksessa havaittiin virtaavassa vedessä eläneen populaation 
olevan rohkeampi kuin lammessa elänyt populaatio. Näin ollen pelkästään elinympäristön 
fyysiset erot voivat vaikuttaa Kuusojan ja Kolvananuuron välisiin rohkeuseroihin, sillä vesis-
töt eroavat toisistaan myös profiileiltansa. Tutkimuksella ei myöskään voitu osoittaa, oliko 
populaatioiden välinen ero periytyvää, vai näkyykö se ainoastaan fenotyyppisenä ominaisuu-
tena. Kuitenkin loisintaa ja saalistusta voidaan pitää hyvin todennäköisinä tekijöinä persoo-
nallisuuserojen taustalla. Tutkimalla laboratoriossa syntyneitä ja kasvatettuja mutuja molem-
mista populaatioista voitaisiin selvittää, ovatko populaatioiden väliset persoonallisuuserot 
myös periytyviä. Tämä osoittaisi loisinnan ja saalistuksen mahdollisesti aiheuttavan valinnan 
kautta myös perinnöllistä vaihtelua eläinten persoonallisuudessa. Lisäksi D. phoxini –loisen 
aiheuttamat vaikutukset yksilön persoonallisuuteen tulisi kokeellisesti määrittää esimerkiksi 
infektoimalla Kolvananuuron ei-loisittuja mutuja, ja tarkastelemalla sen jälkeen yksilöiden 
käyttäytymisen muutosta. 
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Tällä pro-gradu –tutkielmalla saatiin viitteellistä tukea käsitykselle, jonka mukaan loisin-
nalla ja saalistuksella on merkitystä eläinten persoonallisuuden evoluutiossa (Dingemanse & 
Barber 2010, Kortet et al. 2010). Kokeellinen tutkimus osoittaa, että persoonallisuudella on 
vaikutusta myös yksilön altistumisessa loisinnalle (Koprivnikar et al. 2012). Uskon, että lois-
ten merkitys persoonallisuuden evoluutiossa saa tulevaisuudessa enemmän huomiota kokeel-
lisessa tutkimuksessa. 
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Liite 1. Tutkimukseen käytettyjen mutujen koot ja D.phoxini –loisten lukumäärät taulukoitu-
na populaatioittain. 
 
Kuusoja 
 
  Sukupuoli Pituus Paino D.phoxini 
    cm g kpl 
1 Koiras 64 1,969 230 
2 Naaras 68 2,628 904 
3 Naaras 52 1,107 194 
4 Naaras 55 1,343 207 
5 Koiras 47 0,923 185 
6 Ei-sukuk. 44 0,66 77 
7 Koiras 56 1,553 165 
8 Naaras 51 1,053 169 
9 Naaras 54 1,293 168 
10 Naaras 50 1,001 183 
11 Koiras 59 1,705 177 
12 Koiras 56 1,397 118 
13 Koiras 47 0,752 80 
14 Naaras 59 1,621 231 
15 Naaras 54 1,231 166 
16 Naaras 61 1,576 518 
17 Naaras 61 1,735 432 
18 Ei-sukuk. 43 0,624 68 
19 Naaras 48 0,871 61 
20 Naaras 55 1,254 173 
21 Koiras 54 1,137 83 
22 Naaras 46 0,816 109 
23 Naaras 61 1,96 922 
24 Ei-sukuk. 41 0,471 44 
25 Naaras 54 1,204 154 
26 Naaras 57 1,338 372 
  
  
27 Koiras 59 1,292 220 
28 Naaras 47 0,809 50 
29 Naaras 50 0,962 155 
30 Koiras 55 1,375 182 
31 Ei-sukuk. 41 0,584 80 
32 Koiras 47 0,899 75 
33 Ei-sukuk. 41 0,568 24 
34 Ei-sukuk. 43 0,615 180 
35 Naaras 50 0,966 64 
36 Koiras 52 1,137 137 
37 Koiras 54 1,192 218 
38 Naaras 42 0,611 87 
39 Ei-sukuk. 44 0,628 48 
40 Naaras 48 0,88 97 
41 
    42 Naaras 44 0,657 43 
43 Naaras 52 0,962 128 
44 Naaras 51 1,021 78 
45 Ei-sukuk. 42 0,542 33 
46 Naaras 46 0,726 102 
47 Ei-sukuk. 41 0,567 76 
48 Ei-sukuk. 39 0,484 25 
49 Ei-sukuk. 42 0,603 54 
50 Ei-sukuk. 44 0,649 43 
 
Kolvananuuro 
 
  Sukupuoli Pituus Paino D.phoxini 
    cm g kpl 
1 Koiras 65 2,133 0 
2 Naaras 64 2,146 0 
3 Naaras 54 1,253 0 
4 Naaras 53 1,266 0 
  
  
5 Naaras 64 2,077 0 
6 Naaras 62 1,695 0 
7 Naaras 46 0,827 0 
8 Naaras 51 1,196 0 
9 Naaras 56 1,451 0 
10 Naaras 59 1,668 0 
11 Koiras 52 1,139 0 
12 Naaras 57 1,616 0 
13 Naaras 55 1,399 0 
14 Naaras 47 0,835 0 
15 Naaras 47 0,912 0 
16 Koiras 52 1,04 0 
17 Ei-sukuk. 42 0,694 0 
18 Naaras 49 1,058 0 
19 Ei-sukuk. 42 0,641 0 
20 Ei-sukuk. 43 0,644 0 
21 Naaras 56 1,399 0 
22 Koiras 47 0,998 0 
23 Ei-sukuk. 46 0,788 0 
24 Koiras 54 1,25 0 
25 Ei-sukuk. 48 0,881 0 
26 Ei-sukuk. 49 0,682 0 
27 Koiras 61 1,669 0 
28 Ei-sukuk. 45 0,801 0 
29 Koiras 57 1,333 0 
30 Ei-sukuk. 47 0,83 0 
31 Naaras 55 1,3 0 
32 Koiras 48 0,966 0 
33 Ei-sukuk. 37 0,446 0 
34 Koiras 53 1,25 0 
35 Naaras 56 1,413 0 
36 Koiras 53 1,226 0 
37 Koiras 50 1,033 0 
  
  
38 Koiras 51 1,346 0 
39 Naaras 45 0,792 0 
40 Naaras 44 0,669 0 
41 Ei-sukuk. 45 0,748 0 
42 Ei-sukuk. 43 0,643 0 
43 Koiras 47 0,855 0 
44 Naaras 42 0,643 0 
45 Ei-sukuk. 44 0,758 0 
46 Naaras 56 1,31 0 
47 Koiras 52 1,032 0 
48 Naaras 44 0,756 0 
49 Koiras 54 1,231 0 
50 Naaras 46 0,802 0 
 
